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Apresentação
Sem dúvida, a fotossíntese é o processo mais importante que ocorre 
no planeta Terra. É o processo pelo qual a planta sintetiza compostos 
orgânicos a partir de água e gás carbônico sob a presença de luz. 
Os organismos clorofilados captam a energia solar e a utilizam para 
a produção de elementos essenciais. Mesmo os animais carnívoros 
dependem da fotossíntese, pois sua fonte de energia advém da 
alimentação de outros animais, que se alimentam de vegetais. 
Vários fatores afetam o processo e as taxas fotossintéticas, 
principalmente aqueles relacionados ao ambiente em que as 
plantas estão inseridas. Devido à enorme dimensão do nosso país 
e às diferentes condições ambientais ofertadas em cada região, é 
fundamental compreender as respostas das plantas ao ambiente para 
garantia de sucesso e sustentabilidade dos diferentes sistemas de 
produção brasileiros. 
Este documento traz, em especial, os sistemas de produção de 
forragem, uma vez que o Brasil é detentor do maior rebanho comercial 
do mundo e maior exportador mundial de carne bovina. A compreensão 
de como o ambiente proporcionou e continua proporcionando 
incrementos de produtividade de alimentos promoveu uma mudança 
histórica em nosso país, fazendo com que o Brasil passasse de 
importador para um dos maiores exportadores de alimentos do 
mundo. Além disso, conhecer o funcionamento das plantas e suas 
repostas em diferentes ambientes permite sua manipulação em busca 
de incrementos de produção e produtividade em áreas cultiváveis e 
também na eficiência de utilização dos recursos ambientais, cada vez 
mais escassos nos dias atuais.
Carlos Magno Campos da Rocha                                                
Chefe Geral da Embrapa Pesca e Aquicultura
Sumário
Introdução .................................................................. 9
Fotossíntese e a sua importância ................................. 10
Fotossíntese ............................................................. 11
Fatores que afetam a assimilação do carbono ............... 12
Luz ......................................................................................13
Temperatura ..........................................................................17
Água ....................................................................................22
CO2 ......................................................................................26
Nutrientes .............................................................................28
Considerações Finais ................................................. 34
Referências Bibliográficas ........................................... 36

9Bases Ecofisiológicas da Assimilação de Carbono e Suas 
Implicações na Produção de Forragem.
Bases ecofisiológicas da 
assimilação de carbono 
e suas implicações na 
produção de forragem
Vitor Del’ Alamo Guarda
Leonardo José Motta Campos
Introdução
Toda vida na terra é mantida por um fluxo de energia proveniente do 
sol e que passa pela biosfera. Organismos autotróficos são sensíveis 
a variações climáticas e sua resposta está diretamente ligada à 
fotossíntese. Por meio da fotossíntese, a energia radiante é fixada 
em energia química potencial, utilizada por todos os componentes da 
cadeia alimentar e condiciona, regulando o balanço hídrico e o balanço 
de energia na Terra, um cenário favorável para a vida dos organismos 
(LARCHER, 2000). 
A assimilação do carbono pode ocorrer por três mecanismos 
bioquímicos: o ciclo C3, o ciclo C4 e também o metabolismo ácido 
das crassuláceas (CAM). Todos os mecanismos possuem as etapas 
de carboxilação, redução e regeneração, contidas num ciclo chamado 
de Calvin. A diferença entre as plantas C3 e C4 reside no primeiro 
composto sintetizado, ou seja, enquanto na C3 o primeiro composto 
apresenta três carbonos (3-fosfoglicerato) em sua composição, 
nas plantas C4 o primeiro composto é formado por  4 carbonos 
(Oxaloacetato). A grande diferença nas plantas C4 e CAM são os 
mecanismos bioquímicos para concentrar o dióxido de carbono, o qual 
permite às plantas CAM mitigar os impactos da fotorrespiração, e com 
isso, são favorecidas em ambientes com baixas concentrações de CO2 
e água. 
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Mudanças sazonais nas condições ambientais afetam tanto a 
produtividade quanto a estabilidade das culturas, em conseqüência das 
mudanças de luminosidade e de temperatura, afetando, desse modo, 
a capacidade de uma dada área foliar fotossintetizar. Sendo assim, os 
principais fatores que influenciam e condicionam o seu desenvolvimento 
vegetativo e a sua maturação seriam: luz, temperatura, água e 
nutrientes, sendo necessário conhecer as respostas morfofisiológicas 
das espécies ao ambiente para a determinação das práticas de manejo 
a serem adotadas. 
Desse modo, essa revisão busca enfatizar os aspectos ecofisiológicos 
da assimilação do carbono e mostrar como mudanças ambientais 
podem proporcionar diferentes respostas das plantas. Essas respostas 
são importantes, pois influenciam diretamente as estratégias de manejo 
das pastagens e o planejamento da oferta de alimento durante o ano.
Fotossíntese e a sua Importância
Por meio da atividade fotossintética dos organismos autotróficos foi 
criada a base material e energética para a evolução da vida na Terra 
(LARCHER, 2000). De uma forma direta ou indireta, a fotossíntese 
supre todas as nossas necessidades alimentares, fornecendo assim, 
meios para a sobrevivência dos seres heterotróficos. Além disso, a 
energia armazenada no petróleo, gás natural, carvão e lenha, que são 
utilizados como combustível em várias partes do mundo foi fixada a 
partir da energia solar via fotossíntese. 
O impacto do ambiente sobre a fotossíntese é de interesse de 
fisiologistas, ecólogos e agrônomos. Do ponto de vista fisiológico, 
deseja-se compreender como a taxa fotossintética responde 
diretamente a fatores ambientais como luz, concentrações de CO2 do 
ambiente e temperatura, ou indiretamente a fatores como a umidade do 
ar e umidade do solo, através dos efeitos do controle estomático (TAIZ; 
ZEIGER, 2009). Os mesmos autores ainda ressaltam que a dependência 
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de processos fotossintéticos em relação ao ambiente é também 
importante para agrônomos, pois a produtividade vegetal e, em 
conseqüência, a produtividade de safras agrícolas dependem muito 
das taxas fotossintéticas prevalecentes em um ambiente dinâmico. 
No caso dos ecólogos, as taxas e capacidades fotossintéticas são de 
grande interesse em termos de adaptação, por mostrarem diferenças 
em ambientes distintos.
Nesse contexto, a pesquisa científica da fotossíntese possui uma 
importância vital. Com o entendimento e suposto controle sobre 
do processo fotossintético, é possível saber como aumentar 
a produtividade de alimentos, madeira e combustível, além de 
aproveitar melhor as áreas cultiváveis. Os meios que a planta utiliza 
na coleta de energia, podem ser adaptados aos sistemas humanos 
para fornecer modos eficientes de aproveitamento da energia solar. 
Além disso,  a fotossíntese afeta a atmosfera, sendo que seu 
entendimento é essencial para compreendermos como o ciclo do 
CO2 e outros gases, que causam o efeito estufa, podem afetar o 
clima global do planeta.
Fotossíntese
A luz solar é a fonte primária de toda a energia que mantém a 
biosfera de nosso planeta, sendo que a fotossíntese é o único 
processo de importância biológica que pode aproveitar essa energia 
(TAIZ; ZEIGER, 2009). Por meio deste processo, as plantas, algas e 
alguns tipos de bactérias convertem a energia física da luz solar em 
energia química, e esse processo é essencial para a manutenção de 
todas a formas de vida aqui existentes. 
A fotossíntese pode ser definida como um processo físico-químico, 
mediante o qual os organismos fotossintéticos sintetizam compostos 
orgânicos a partir de matéria-prima inorgânica, na presença de luz 
solar. O processo fotossintético das plantas ocorre nos cloroplastos 
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e resulta na liberação de oxigênio molecular e na captura de dióxido 
de carbono da atmosfera, que é utilizado para sintetizar carboidratos. 
A fotossíntese pode ser representada pela seguinte equação empírica 
(MAJEROWICZ, 2004):
CO2 + H2O + Energia luminosa e clorofila a [CH2O] + O2, 
em que [CH2O] representa um carboidrato (açúcar).
A fotossíntese é um processo complexo que compreende muitas 
reações físicas e químicas, que ocorrem de maneira coordenada em 
sistemas de proteínas, pigmentos e outros compostos associados 
a membranas. Em geral, o processo fotossintético é analisado em 
duas etapas interdependentes e simultâneas: 1) a etapa fotoquímica, 
antigamente chamada de fase “luminosa” e 2) a etapa química, também 
chamada de ciclo fotossintético redutivo do carbono, antigamente 
chamado de fase “escura” (LARCHER, 2000). 
Os produtos primários da etapa fotoquímica são o ATP e o NADPH2 
(TAIZ; ZEIGER, 2009). Nessa etapa, também ocorre a liberação do 
oxigênio, como subproduto da dissociação da molécula da água. A 
etapa química da fotossíntese é uma etapa basicamente enzimática, na 
qual o CO2 é fixado e reduzido até carboidratos, utilizando o NADPH2 e 
o ATP produzidos na etapa fotoquímica (SALISBURY; ROSS, 1985).
Fatores que afetam a assimilação 
do carbono
A taxa de assimilação líquida de carbono é determinada pelas 
características bioquímicas, fisiológicas e morfológicas da maquinaria 
fotossintética (DE LUCIA et al, 2003), que variam com as condições 
ambiente preponderantes durante o crescimento, tais como irradiância, 
temperatura, CO2  e suprimento de água e nutrientes (MOHOTTI; 
LAWLOR, 2012).
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Luz
O fluxo de radiação solar que penetra na terra depende da inclinação 
dos raios solares, que por sua vez, depende da época do ano, da 
latitude e da hora do dia; em virtude à posição relativa do eixo de 
rotação da Terra em relação ao plano de sua trajetória de translação. 
As parábolas que o Sol percorre diariamente variam de um ângulo de 
46°, o que faz os valores de fluxo de radiação solar e de fotoperíodo 
(comprimento do dia, em horas) também oscilarem (REICHARDT; 
TIMM, 2004).
A quantidade de radiação que uma planta recebe é um fator importante 
na regulação de seu crescimento e desenvolvimento. Processos 
fotobiológicos como a fotossíntese dependem do número de fótons 
absorvidos mais do que da energia total absorvida. A densidade do 
fluxo fotônico (DFF) expressa a quantidade de fótons (mol ou mol de 
fótons) por unidade de área, por unidade de tempo. Em um dia de pleno 
sol, a DFF na faixa de radiação fotossinteticamente ativa (400 a 700 
nm) pode chegar aproximadamente a 2000 ou 2500 μmol /m2 /s (TAIZ; 
ZEIGER, 2009).
A fotossíntese líquida das plantas responde de forma hiperbólica (curva) 
à densidade de fluxo fotônico. Algumas plantas C3 podem saturar-se 
com baixos níveis de radiação (aproximadamente 500 μmol m2/ s). As 
plantas C4 são mais eficientes no uso da radiação e não se saturam 
com altos níveis de DFF. Quando comparadas as taxas fotossintéticas 
de plantas C3 e C4 sobre o mesmo nível de radiação, observa-se que a 
taxa de fotossíntese da C4 é maior do que da C3 (LARCHER, 2000), fato 
a ser considerado nas escolhas das atividades agrícolas nos diversas 
regiões do país. 
De acordo com seu requerimento de luz, as plantas podem ser 
classificadas como plantas de sol e plantas de sombra. As plantas de 
sol são mais eficientes no uso da luz, o seja, respondem melhor aos 
incrementos da radiação. No entanto, as plantas de sombra, apesar de 
14 Bases Ecofisiológicas da Assimilação de Carbono e Suas 
Implicações na Produção de Forragem.
saturar-se com baixos níveis de radiação, são mais efetivas no uso da 
radiação porque começam a fotossintetizar com pouca luz (SALISBURY; 
ROSS, 1985). 
Em geral, quando o nível de radiação decresce, a taxa de fotossíntese 
líquida das plantas também decresce, até chegar a valores negativos. 
O nível de radiação no qual a taxa fotossintética líquida se iguala a 
zero é denominado ponto de compensação luminoso (LÜTGGE, 1997; 
LARCHER, 2000). No ponto de compensação luminoso, o intercâmbio 
líquido de CO2 é igual a zero. Abaixo do ponto de compensação 
luminoso, ocorre perda líquida de carbono na planta. Nas plantas de sol, 
o ponto de compensação luminoso está num nível acima em relação 
às plantas de sombra. Os menores valores de ponto de compensação 
luminosa das plantas de sombra devem-se ao fato de sua baixa taxa 
respiratória, que permite um ganho líquido de carbono, em ambientes 
limitados por luz (LÜTGGE, 1997).
As plantas, em geral, apresentam adaptações durante seu 
desenvolvimento, em função da quantidade e da qualidade de 
radiação local dominante. Plantas desenvolvidas sob intensa radiação 
apresentam vigoroso sistema de ramos e folhas com menor superfície 
do limbo foliar, cujo mesófilo possui várias camadas de células, 
ricas em cloroplastos (LUNZ, 2006). Como conseqüência dessas 
modificações anatômicas e de um metabolismo mais ativo, as plantas 
adaptadas a radiações intensas apresentam maior produção de 
matéria seca, bem como maior fertilidade e, consequentemente, maior 
produtividade (LIMA-JUNIOR et al., 2005).
É importante salientar que a captura de energia pela planta como 
um todo depende não somente da resposta fotossintética da folha 
individualmente, mas também de sua integração na copa e dos custos 
de produção e de manutenção de sua capacidade fotossintética 
(GIVINISH, 1988). Ao longo do perfil vertical de um dossel, as 
variações de temperatura e luminosidade são grandes, além da 
diferença na idade fisiológica das folhas, o que lhes confere diferentes 
potenciais fotossintéticos (LOOMIS; WILLIANS, 1969).
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Apesar da grande variação na capacidade fotossintética entre as 
categorias de folhas, existe a possibilidade de elevadas produções 
na ausência de elevadas taxas de fotossíntese foliar devido ao rápido 
desenvolvimento da área foliar e/ou de perdas respiratórias reduzidas 
(ZELICH, 1982). Nelson et al. (1975), no entanto, consideraram a 
fotossíntese foliar como o fator primário da produtividade das culturas, 
e Sinclair et al.(2001) descreveram a eficiência do uso da radiação 
como sendo fortemente dependente da máxima taxa de fotossíntese 
foliar. Reduções nessas taxas devido a sombreamento, senescência 
ou estresses causados por pragas, doenças e deficiência hídrica 
ou nutricional, diminuem a eficiência do uso de radiação (COOPER; 
WILSON, 1970).
Numa escala de tempo de dias a semanas ao longo da vida da 
folha, ocorrem mudanças contínuas de aclimatação em função da 
luminosidade do ambiente e posição no dossel. A aclimatação da folha 
à luminosidade é pouco influenciada pelo pico de radiação, sendo mais 
bem correlacionada com a média diária (CHABOT et al., 1979). Esta 
habilidade é importante, pois folhas novas geralmente emergem no topo 
do dossel e mais tarde são cobertas passando a fazer parte do interior 
do dossel, e outras folhas se desenvolvem acima, sombreando-as, e 
assim sucessivamente.
De acordo com o ambiente em que as folhas se desenvolvem, 
diferentes padrões em relação ao número e tipo de células, quantidade 
de cloroplastos por células, variações na quantidade e proporção 
de tilacóides e componentes do ciclo de redução de carbono são 
desenvolvidos. Alterações nessas características estão mais vinculadas 
ao investimento em N na estrutura foliar e à atividade fotossintética 
(LOOMIS; AMTHOR, 1999). 
Em plantas de metabolismo C3, folhas de sombra apresentam mais N 
foliar envolvido na colheita de luz do que na transferência de elétrons 
e redução de carbono do que folhas expostas a sol pleno (EVANS, 
1993; PONS; PEARCY, 1994). Essas propriedades também variam 
com a profundidade dentro do dossel em que se encontra a folha a 
16 Bases Ecofisiológicas da Assimilação de Carbono e Suas 
Implicações na Produção de Forragem.
partir da superfície iluminada pelo sol (EVANS, 1995). Portanto ajustes 
são especialmente importantes, na tentativa de suprir o limite de N na 
folha envolvendo mudanças no número e tamanho de novas folhas, 
assim como, nas proporções de tilacóides e nos componentes do 
ciclo de redução de carbono com profundidade do dossel (LOOMIS; 
AMTHOR,1999) ou com o sombreamento da planta.
A distribuição ótima de N nas folhas dentro do dossel é importante 
e tem recebido atenção nos últimos anos. A aclimatação foliar, além 
disso, envolve a arquitetura do dossel, o caminhamento solar, as 
condições de luminosidade do ambiente e o tempo de permanência na 
estação do ano (LOOMIS, 1993). Para culturas jovens ou sombreadas, 
aumentos na área foliar para melhorar a interceptação luminosa, se 
tornam mais benéficos do que incrementos na capacidade fotossintética 
das folhas existentes (por meio do aumento no teor de N por unidade 
de área foliar).
O entendimento das respostas das plantas à radiação vem ganhando 
destaque devido ao apelo ambiental dos sistemas silvipastoris. Segundo 
Andrade et al.(2002) quando se trata de sistemas silvipastoris, 
conhecer os níveis de transmissão de luz ao sub-bosque é um dos 
aspectos mais relevantes para o entendimento das relações entre os 
componentes, e assim, através do manejo destes intervir, de modo a 
maximizar o sistema como um todo.
Um dos fatores principais que garantem a sustentabilidade do 
sistema é a quantidade de luz disponível para o crescimento das 
plantas forrageiras que estão no sub-bosque do sistema silvipastoril, 
determinando o potencial de produção de forragem. A quantidade de 
luz no sub-bosque é influenciada por alguns fatores: espaçamento, 
densidade e direcionamento das linhas de plantio do componente 
arbóreo; seleção de espécies arbóreas em função das características de 
sua copa; manejo, por meio da realização de desbastes e desrama; e 
seleção de espécies forrageiras tolerantes ao sombreamento (ANDRADE 
et al., 2002). Desse modo, projetos visando a integração de plantas 
numa mesma área, devem ser planejados de acordo com as exigências 
luminosas de cada cultura, para que no final, maiores ganhos em 
produtividade sejam alcançados em relação aos plantios solteiros.
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Temperatura
A temperatura expressa a energia contida no meio (ORTOLANI; 
CAMARGO, 1987), constituindo-se em importante fator abiótico 
determinante da distribuição, adaptabilidade e produtividade das 
plantas (LARCHER, 2000). Juntamente com precipitação pluviométrica, 
temperatura pode ser considerada um dos fatores mais importantes 
na caracterização do clima (TREWARTHA, 1968; citado por ROCHA, 
1991). Plantas superiores estão presentes nos mais variados 
ambientes, onde são submetidas a grandes variações de temperatura 
durante o período de crescimento ativo. Assim como os demais 
processos de crescimento, a fotossíntese é fortemente afetada pela 
temperatura, sendo as mudanças nas taxas de fotossíntese em 
resposta a temperatura, reversíveis quando as variações de temperatura 
estão compreendidas entre 10 e 35ºC (BERRY; BJÖRKMAN, 1980).
A fotossíntese é estimulada de acordo com o aumento da temperatura. 
Em um gráfico em função da temperatura, a curva tem formato de 
sino, quando a fotossíntese atinge um ponto ótimo e, além dessa 
temperatura, efeitos deletérios podem ocorrer, alguns reversíveis 
outros não (TAIZ; ZEIGER, 2009). Sendo assim, temperaturas extremas 
podem ser letais às plantas, mas o mais comum é que determinados 
limiares de temperatura restrinjam o seu crescimento. 
A temperatura mínima e máxima que limita o crescimento de planta 
recebe a denominação de temperatura base inferior e temperatura base 
superior, respectivamente. Segundo McWilliam (1978) a temperatura 
base (Tb) é definida como a temperatura que limita o acúmulo de 
massa de uma espécie de forma que este se torne nulo ou desprezível. 
O conhecimento destas é importante para estimar o potencial produtivo 
de uma cultura em uma dada região, sendo variável em função de 
espécie e cultivar (ALCÂNTARA et al., 1989).
O limite inferior é mais facilmente atingível nas plantas tropicais, 
principalmente em áreas de maior altitude e nas regiões de maior 
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latitude durante períodos específicos do ano (inverno agrostológico 
– maio a setembro). O conhecimento da TBi permite o zoneamento 
de áreas ideais para algumas espécies, além de determinar áreas de 
maior sucesso para o emprego de tecnologias como a irrigação. Alguns 
modelos de previsão de produção, como os baseados em Graus-Dia e 
Unidades Fototérmicas, utilizam o conceito de TBi, o que aumenta a 
necessidade por informações menos generalistas.
Segundo Jones (1982), o estresse causado por temperaturas baixas 
é em geral mais freqüente do que o causado por temperaturas altas, 
quando se trata de espécies tropicais. Cooper e Tainton (1968) 
relataram um aumento no crescimento relativo das raízes e redução 
na área foliar específica de plantas tropicais sob baixas temperaturas. 
Nas plantas que possuem fisiologia C4, ocorre uma drástica redução da 
atividade fotossintética, sob temperaturas inferiores a 15ºC, fator que é 
tido como um dos principais agentes causadores da estacionalidade de 
produção (DA SILVA, 1995). 
Taxas fotossintéticas ótimas representadas pela resposta em relação 
à temperatura são chamadas de respostas à temperatura ótima e 
quando essas temperaturas são ultrapassadas, as taxas fotossintéticas 
decrescem novamente (SALISBURY; ROSS, 1985). Essas respostas 
variam de espécie para espécie e mesmo entre as espécies cultivadas 
em locais diferentes (fatores genéticos e fisiológicos). Plantas que 
crescem sob temperatura baixa mantêm taxas fotossintéticas mais 
altas que plantas que crescem sob temperaturas altas. 
Nas regiões tropicais com períodos secos e chuvosos determinados, 
as temperaturas médias chegam a 33°C no período chuvoso, com 
máximas que chegam a 45°C. A maioria das culturas de clima tropical 
tem temperatura ótima entre 25 e 35°C, o que permite obter-se boa 
produtividade nesses ambientes. Variações maiores de temperatura 
são obtidas em altitude, com um abaixamento de 0,65°C.100 m-1 na 
temperatura mínima, o que reduz sensivelmente a temperatura média, 
retardando o desenvolvimento vegetal (PIMENTEL, 1998).
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Porém, nessas condições de altitude, a temperatura média noturna mais 
baixa pode ter um efeito positivo no metabolismo vegetal, se estiver 
na faixa adequada para o crescimento da cultura. Este efeito ocorre 
pelo aumento da eficiência da respiração noturna para o crescimento, 
quando comparada à ambientes com temperaturas noturnas muito 
altas, onde a eficiência do processo é menor (NORMAN et al., 1995). 
O processo de oxidação de glicose produzindo energia estocada sob 
a forma de ATP, tem uma eficiência de cerca de 42%. O restante da 
energia produzida nessa oxidação é perdida sob a forma de calor. Este 
rendimento pode ser menor sob altas temperaturas (LÜTTGE, 1996). 
As baixas temperaturas parecem afetar o metabolismo das raízes e a 
produção de citocianinas, giberelinas e ABA, que em milho tem suas 
exportações máximas a 28°C para os dois primeiros, e a 18°C para o 
terceiro.
A redução da exportação destes fitormônios diminui o crescimento da 
parte aérea (POLJAKOFF-MAYBER; LERNER, 1994). Se a temperatura 
média do dia estiver na faixa ótima para a planta, serão obtidas as 
maiores produtividades nessas condições de altitude. Na cultura de 
milho, as maiores produtividades mensuradas em grãos, são obtidas em 
altitudes de 1500 a 2000 m, com temperaturas diurnas de 30 a 33°C 
e com temperaturas noturnas abaixo de 25°C.
Alterações nas propriedades fotossintéticas em resposta à temperatura 
desempenham papel importante na adaptação de plantas a diferentes 
ambientes. A plasticidade característica das plantas em relação à 
temperatura mostra que plantas mantidas em ambiente muito frio e 
mantidas em ambiente muito quente são capazes de otimizar suas 
taxas fotossintéticas dentro de seus intervalos de temperatura (TAIZ; 
ZEIGER, 2009).
A aclimatação a altas temperaturas determina o aumento na 
temperatura limite em que o dano térmico do aparato fotossintético 
ocorre. Essa aclimatação envolve aumento na estabilidade térmica 
do mecanismo fotossintético, que requer alguns dias ou semanas, 
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embora as mudanças substanciais possam ocorrer nos primeiros dias. 
A maior parte das mudanças iniciais na fotossíntese, quando plantas 
são transferidas de um regime de temperatura mais ameno para um 
regime com temperatura superior, estão relacionadas ao aumento da 
condutância estomática (BERRY; BJÖRKMAN, 1980).
Em relação ao CO2, em altas concentrações, o suprimento desse gás 
nos sítios de carboxilação é grande e a taxa fotossintética é limitada, 
sobretudo pelas reações bioquímicas conectadas com o transporte 
de elétrons (TAIZ; ZEIGER, 2009). Nessas condições, as alterações 
de temperatura têm efeitos grandes sobre as taxas de fixação. 
Em condições normais de concentrações de CO2 e temperatura, 
a fotossíntese é limitada pela atividade da rubisco. Porém, com o 
aumento na temperatura, a taxa de carboxilação também aumenta e 
a afinidade dessa enzima com o CO2 decresce (TAIZ; ZEIGER, 2009). 
Desse modo, em condições de saturação luminosa e concentração de 
CO2 normal (0,035% ou 350 ppm), a fotossíntese e o crescimento 
são afetados pela temperatura, que limita os processos bioquímicos 
(COOPER; TAINTON, 1968).
A temperatura também atua nas relações fonte:dreno, influenciando 
a distribuição de assimilados entre a raiz e a parte aérea, sendo que o 
crescimento da raiz aumenta relativamente sob baixas temperaturas 
ao passo que o crescimento da parte aérea aumenta sob temperaturas 
elevadas, causando aumento na relação parte aérea/raiz com o aumento 
da temperatura (COOPER; TAINTON, 1968).
Mudanças na temperatura afetam também a taxa de respiração, 
ficando evidenciada na interação entre fotorrespiração e fotossíntese. 
Diferenças ocorrem entre os diferentes tipos de metabolismos em 
relação à alteração na temperatura. Na planta C4, o rendimento 
quântico (porcentagem de conversão da energia luminosa em 
energia química durante a fotossíntese) permanece constante com 
a temperatura, o que reflete as baixas taxas de fotorrespiração. 
Em plantas que possuem metabolismo do tipo C3, o aumento da 
temperatura faz com que o rendimento quântico decresça, evidenciando 
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o aumento da fotorrespiração (TAIZ; ZEIGER, 2009). Em 1977, 
Ehleringer e Björkman mostraram que o rendimento quântico de Atriplex 
rosea, planta C4, era independente da temperatura entre 10 e 40°C. 
Por outro lado, o rendimento quântico de Encelia californica decaia nas 
mesmas magnitudes de temperatura. O rendimento quântico a 30°C foi 
semelhante; em temperaturas abaixo de 30°C, E. californica apresentou 
maiores rendimentos e acima de 30°C menores rendimentos que E. 
rosea. 
Sendo assim, a demanda de energia para a fixação da mesma 
quantidade de CO2 é aumentada. Em resposta a temperaturas baixas, 
a limitação da fotossíntese se dá devido à disponibilidade ou não de 
fosfato no cloroplasto (SAGE; SHARKEY, 1987), na forma de trioses 
fosfato. Essas estão relacionadas com a síntese de amido e sacarose e 
afetadas diretamente pela ação da temperatura. 
Por fim, o crescimento de uma cultura está associado ao balanço 
entre os ganhos inerentes à fotossíntese e as perdas com respiração. 
Geralmente, assume-se que a respiração de manutenção aumenta 
com temperaturas crescentes, enquanto a respiração de crescimento 
varia somente com a temperatura, assim como, a taxa de crescimento 
relativo (TCR) (McCREE; SILSBURY, 1978; McCREE; AMTHOR, 1982).
Água
A água é fundamental no processo fotossintético e, como altas 
produções são atingidas em plantas com alto potencial fotossintético, 
as plantas tropicais são dependentes desse fator ambiental. Como 
existe uma grande variedade na composição granulométrica de solos 
brasileiros e distribuição pluviométrica anual, inúmeros trabalhos estão 
sendo realizados na tentativa de aumentar a produção de matéria seca 
em locais onde há déficit de água e também em ambientes onde ocorre 
alagamento em determinadas épocas do ano.
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As plantas absorvem e perdem água continuamente. A maioria da água 
perdida pela planta evapora da folha à medida que o CO2 necessário 
à fotossíntese é absorvido da atmosfera (TAIZ; ZEIGER, 2009). De 
todos os recursos de que a planta necessita para crescer e funcionar, a 
água é o mais abundante e, ao mesmo tempo, o mais limitante para a 
produtividade agrícola. 
Estudos de fisiologia vegetal relacionando a diminuição da quantidade 
de água no solo e alterações na assimilação de CO2 pelas plantas 
(EPRON; DREYER, 1993; KUBISKE; ABRAMS, 1994) mostraram que a 
redução nas taxas de assimilação de CO2 e da condutância estomática 
estão associadas ao baixo potencial de água nas folhas ou ao reduzido 
conteúdo de água no solo. A água dentro da planta percorre um longo 
caminho até chegar as folhas, iniciado nas raízes depois transportada 
pelos vasos de xilema até o destino final, onde ocorrem os processos 
físico-químicos (fotossíntese) e a transpiração da planta.
Tardieu e Davies (1992) relataram evidências experimentais que 
indicaram que o déficit de umidade no solo inicia uma ação hormonal 
induzindo as células guarda fechar o estômato (célula guarda - 
responsável pela abertura e no fechamento do estômato) para reter 
água limitando, dessa forma, a absorção de carbono. 
Na fotossíntese, a água é oxidada de acordo com a 
seguinte reação química (HOGANSON; BABCOOK, 1997):                                          
2 H2O  a O2 + 4 H+ + 4 e-
Segundo Taiz e Zeiger (2009), o mecanismo químico da oxidação 
fotossintética da água ainda não é bem conhecido, embora muitos 
estudos tenham fornecido uma quantidade substancial de informações 
sobre o processo. 
Os prótons produzidos pela oxidação da água são liberados dentro do 
lume do tilacóide e não diretamente no estroma, devido à natureza 
vetorial da membrana e ao fato de o complexo produtor de oxigênio 
estar localizado na superfície interna do tilacóide. Esses prótons são, 
por fim, transferidos do lume para o estroma por translocação pela 
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ATP sintase. Assim, os prótons liberados durante a oxidação da água 
contribuem para o potencial eletroquímico que ira operar na formação 
do ATP (TAIZ; ZEIGER, 2009). 
As variações encontradas pelas plantas em diferentes ambientes, 
sejam lugares secos ou alagados, fez com que ocorresse seleção de 
indivíduos aptos a habitar esses locais. O metabolismo C4 e o CAM são 
exemplos dessa adaptação, visto que o grande trunfo desse mecanismo 
é a eficiência na utilização da água. Acredita-se que as plantas C4 e 
CAM foram derivadas das plantas C3, e surgiram no final do período 
Cretáceo, quando ocorreu um drástico declínio na concentração de CO2 
atmosférico (MARSHALL, 1999). A enzima rubisco é encontrada em 
bactérias eucariontes e até em Archaea, embora outros componentes 
da fotossíntese não tenham sido encontrados nesta última. Portanto, 
a rubisco emergiu precocemente na evolução, quando a atmosfera era 
rica em CO2 e quase desprovida de O2. 
Essa enzima não foi originalmente selecionada para operar num 
ambiente igual ao do presente, quase desprovido de CO2 e rico em O2. 
A fotorrespiração tornou-se significativa há cerca de 60 milhões de 
anos quando a concentração caiu para níveis atuais. Pensa-se que a via 
C4 tenha evoluído em resposta a esta pressão seletiva, há não mais do 
que 30 milhões de anos, e possivelmente há 7 milhões. É interessante 
observar que nenhuma das enzimas é exclusiva das plantas C4 
sugerindo que esta via foi criada utilizando as enzimas existentes 
(STRYER, 2004). 
Um aspecto importante da fotossíntese nas plantas C4 é a separação 
espacial das duas enzimas carboxilantes e a cooperação metabólica 
entre as duas células especializadas (TAIZ; ZEIGER, 2009). Devido 
ao mecanismo concentrador de CO2, as plantas C4 exibem baixo 
ponto de compensação CO2 (baixa concentração de compensação), 
fotorrespiração não detectável, alta eficiência do uso da água e alta 
capacidade fotossíntética, quando comparadas com as plantas C3.
24 Bases Ecofisiológicas da Assimilação de Carbono e Suas 
Implicações na Produção de Forragem.
Períodos de déficit hídrico, tanto na atmosfera, quanto no solo, ocorrem 
durante a vida das plantas, tanto em regiões áridas/semi-áridas, como 
reportado para florestas temperadas decíduas (LAW et al, 2000; 
WILSON et al., 2001) como para florestas tropicais (GRACE, 1999). 
No último caso, por exemplo, a limitação de água pode ser uma critica 
restrição à produtividade primaria em cenários futuros de climas mais 
áridos, em processos de mudanças climáticas (FISHER et al., 2001).
Sabe-se que a taxa de assimilação CO2 nas folhas cai em níveis 
moderados de déficit hídrico, em conseqüência do fechamento 
estomático. De fato, dependendo da espécie e da natureza da 
desidratação, a assimilação do carbono pode diminuir a valores 
próximos de zero sem que haja declínio significante na capacidade 
fotossintética do mesófilo (CHAVES, 1991). O mesmo autor ainda cita 
que um segundo efeito da desidratação no metabolismo fotossintético 
do carbono é a mudança na partição de sacarose recém fixada, que 
ocorre em um numero de espécies em paralelo com o aumento no 
colapso do vigor. Além disso, esse aumento nos componentes de baixo 
peso molecular pode contribuir para um ajuste osmótico. 
Pesquisas sobre déficit hídrico, em diferentes espécies vegetais, têm 
sido realizadas por décadas, a fim de se entender os mecanismos de 
tolerância à seca (O’LEARY, 1970; TURNER, 1981; CASPER et al., 
1993; CALBO; MORAES, 2000; SILVA et al., 2003; LIBERATO et al., 
2006; LECHNER et al., 2008). As respostas das plantas em condições 
de déficit hídrico são complexas, envolvendo mudanças adaptativas e/
ou efeitos deletérios (CHAVES et al., 2002). 
A irrigação é uma ferramenta que pode aumentar a produção e a 
qualidade dos alimentos, principalmente em regiões onde o inverno é 
seco e em locais com freqüência constantes de veranicos. No entanto, 
a irrigação, baseada nas premissas de eliminar a estacionalidade da 
produção vegetal e produzir maior quantidade de massa seca durante 
o ano, mostra-se menos eficiente em regiões com invernos onde a 
temperatura média mínima fica abaixo da temperatura base inferior, e 
com baixa intensidade luminosa (LOPES et al., 2005).
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CO2
Teoricamente, todo carbono assimilado pelos organismos autotróficos 
passa pelo sítio de ativação da Rubisco, onde a ribulose-1,5-bisfosfato 
(RuBP) é combinado com CO2 (carboxilação) para produzir 2 moléculas 
de 3-fosfoglicerato (3PGA). Porém, a Rubisco também pode fazer uma 
de oxigenação, onde a enzima reage com o oxigênio para produzir uma 
molécula de 3PGA e uma de 2-fosfoglicolato (2PG) (CLELAND et al., 
1998). 
A afinidade da Rubisco é maior para o CO2 que com O2. Desse modo, 
altas concentrações de O2 no estroma fazem com que ocorra uma 
compensação entre os processos de carboxilação e oxigenação. 
Diferentes médias de especificidade do CO2 com a Rubisco podem ser 
encontrados calculando-se a razão entre especificidade para o CO2 
relativo à especificidade para o O2 (AINSWORTH; ROGERS, 2007). Os 
mesmos autores salientam que diferenças nas especificidades podem 
ser alteradas em diferentes condições de temperatura, onde ocorre 
queda da especificidade do CO2 em elevadas temperaturas. Sendo 
assim, a taxa relativa de carboxilação para oxigenação é reduzida 
aumentando o fluxo de 2-fosfoglicolato para a fotorrespiração (LONG, 
1991).
O 3PGA produzido pela reação de oxigenação entra no ciclo de Calvin, 
mas o 2PG entra na via não-essencial da fotorrespiração, onde 75% do 
carbono é recuperado e metade de uma molécula de CO2 é eliminada 
para cada molécula de 2PG metabolizada (SPREITZER, 1999; SIEDOW; 
DAY, 2000; LONG et al., 2006).
Plantas com metabolismo C4 evitam a fotorrespiração com a 
combinação de especializações anatômicas e bioquímicas que 
concentram CO2 nos sítios de ligação da Rubisco (SAGE, 2004). 
Uma folha típica C4 possui dois tipos distintos de células que contém 
cloroplastos: células do mesófilo e bainha vascular (células de Kranz). 
A operação do ciclo C4 requer um esforço cooperativo de ambos os 
tipos de células. Nenhuma célula do mesófilo de uma planta C4 está a 
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uma distânca maior que duas ou três células da célula da bainha mais 
próxima (TAIZ; ZEIGER, 2009). Além disso, uma extensiva rede de 
plasmodesmas conecta as células do mesofilo e da bainha, fornecendo 
assim, uma rota para o fluxo de metabólitos entre os dois tipos de 
células. Esse arranjo anatômico permite a concentração de CO2 nas 
células da bainha e maior eficiência da fotossíntese nessa classe de 
plantas.
O aumento na concentração atmosférica de CO2 causados pela 
queima de combustíveis fósseis e a mudança no uso da terra são 
fatos incontestáveis. O contínuo aumento nas emissões de CO2 tem 
implicações importantes para a vegetação. O crescimento da planta é 
intensificado, até certo ponto, pela elevação do CO2 (ROGERS et al., 
1999). Dióxido de Carbono é o substrato da fotossíntese e, em altas 
concentrações, tanto a assimilação de carbono quanto a eficiência 
no uso da água é intensificado (MARTIN; RUIZ-TORRES, 1992). Na 
medida em que o CO2 do ambiente se incrementa, a taxa fotossintética 
das plantas do tipo C3 também aumenta significativamente, devido a 
uma maior concentração desse gás no sítio ativo da Rubisco. Esses 
incrementos nas concentrações de CO2 podem proporcionar aumentos 
nas taxas das reações de carboxilação. Além disso, um aumento 
nas concentrações de CO2 irá inibir por competição as reações de 
oxigenação do sitio ativo da Rubisco e, subseqüentemente, reduzir 
as perdas de CO2 e os custos energéticos associados com o fluxo de 
2PG na via da fotorrespiração (LONG et al., 2004). Contudo, altas 
concentrações de CO2 induzem o fechamento estomático, reduzindo as 
trocas gasosas e, consequentemente, a taxa fotossintética.
Do início da era industrial, em meados do século XVIII, até a 
atualidade, a concentração de dióxido de carbono (CO2) na atmosfera 
aumentou em média de 280 ppmv (partes por milhão por volume) para 
aproximadamente 386,3 ppmv (BLASING, 2010). Estima-se que a 
quantidade de CO2 na atmosfera continua aumentando e as previsões 
para temperatura e chuvas são incertas; no entanto será inevitável que 
a concentração de CO2 duplicará no próximo século. Esse incremento 
nos níveis de CO2 afetará diretamente as plantas nos sistemas naturais, 
agrícolas e florestais.
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Contudo, não é possível estudar esses fatos isoladamente. Diferenças 
em temperatura, radiação e disponibilidade de água devem ser 
consideradas. A radiação é um fator que não se pode controlar. Por 
outro lado, os outros fatores podem ser modificados para incrementar-
se a produtividade das plantas. Na maioria das culturas um incremento 
em produtividade é atribuído a um incremento na intercepção de luz 
(LOOMIS; WILLIANS, 1969). 
Pesquisas realizadas para determinar os efeitos do incremento de 
CO2 sobre as plantas levaram a estimar-se que: (i) a produtividade 
de plantas do tipo C3 poderia aumentar em 30% ou mais, enquanto 
a produtividade das C4 poderia ser incrementada em até 10%, (ii) a 
condutância estomática poderia decrescer em 40%, e o uso da água 
em plantas C3 diminuiria em pelo menos 10%, (iii) a eficiência do uso 
da água nas plantas C3 se incrementaria mais em razão do incremento 
da taxa de intercâmbio de carbono (fotossíntese) do que do decréscimo 
da taxa transpiratória, (iv) o efeito interativo das altas temperaturas 
com CO2 a altas concentrações levaria a um aumento da fotossíntese e 
do crescimento vegetativo, mas não necessariamente do crescimento 
reprodutivo (TAIZ; ZEIGER, 2009). 
Desse modo, aumentos na concentração de CO2 não devem impactar 
diretamente plantas com metabolismo C4, pois as mesmas já possuem 
mecanismos para evitar a fotorrespiração e são saturadas de CO2 
nas atuais concentrações desse gás. Sendo assim, aumentos nas 
concentrações de CO2 diminuirão progressivamente a vantagem 
competitiva que essas plantas possuem nos dias de hoje. Além disso, 
a fotossíntese pode atuar como um retroalimentador negativo sobre 
o aumento na emissão de CO2. Nesse contexto, desperta interesse 
em sistemas de produção mais sustentáveis, tendo como tema a 
agricultura de baixa emissão de carbono, em que ocorre a integração 
da lavoura com pecuária e florestas, sistemas de plantio direto, fixação 
biológica de nitrogênio, recuperação de pastagens, plantio de florestas 
energéticas e utilização resíduos de animais.
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Nutrientes
Os nutrientes minerais essenciais são responsáveis por funções no 
metabolismo das plantas, primário ou secundário, diferindo entre si em 
sua exigência nutricional, as quais devem ser conhecidas em busca de 
sua melhor utilização. Quando um dos nutrientes essenciais não está 
presente em quantidades satisfatórias nas plantas, ou em casos de 
combinações químicas que são pobremente absorvidas, ocorre uma  
deficiência que gera comprometimento do desenvolvimento vegetal, 
devido a alterações no metabolismo vegetal (EPSTEIN; BLOOM, 2004).
Cada um dos nutrientes minerais essenciais é incorporado aos tecidos 
vegetais, tornando-se componente ou ativador de enzimas, ou ainda 
regulando a atividade enzimática por meio do efeito coloidal que 
exerce no grau de hidratação do protoplasma (LARCHER, 2000) ou 
funcionando como cofator de uma determinada enzima. O mesmo 
autor relata que os elementos nutrientes podem ser divididos em 
macronutrientes (Nitrogênio (N), Fósforo (P), Potássio (K), Enxofre, 
(S), Cálcio (Ca) e Magnésio (Mg) que são requeridos em grandes 
quantidades para suprir as necessidades da planta e micronutrientes 
(Ferro (Fe), Manganês (Mn), Zinco (Zn), Cobre (Cu), Molibdênio (Mo), 
Níquel (Ni), Boro (B) e Cloro (Cl) que são necessários em pequenas 
quantidades, mas todos são essenciais e não podem ser substituídos 
por outros. 
Esses nutrientes possuem outras classificações, uma vez que do ponto 
de vista fisiológico essa diferenciação é difícil de ser justificada (TAIZ; 
ZEIGER, 2009). Segundo Evans e Sorger (1966) e Mengel e Kirkby 
(1987), os elementos essenciais podem ser classificados como parte 
de compostos de carbono (N, S), desenpenhar funções importantes 
na armazenagem de energia ou na integridade estrutural (P, Silício e 
B), permanecer na forma iônica (K, Ca, Mg, Cl, Mn e Sódio) e estar 
envolvidos em reações redox (Fe, Zn, Cu, Níquel e Mo).
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Altas produtividades agrícolas dependem fortemente de fertilização 
com nutrientes minerais, as quais, segundo Loomis e Conner 
(1992), aumentam sua produtividade linearmente com a quantidade 
de fertilizantes que elas absorvem. Nutrição mineral e condições 
ambientais adequadas garantem níveis ideais de fotossíntese, 
permitindo a planta um acréscimo em sua produção vegetal. A 
produtividade mundial de alimentos vem aumentando substancialmente 
aos longos das últimas décadas. No Brasil não é diferente, sendo um 
dos maiores produtores de commodities agrícolas do mundo. Para 
chegar nesse patamar, juntamente com a demanda crescente por 
alimentos, o consumo dos principais nutrientes minerais, contidos em 
fertilizantes, também aumentou, principalmente o de macronutrientes. 
As gramíneas forrageiras pertencem ao grupo de plantas C4, que 
possuem elevada eficiência fotossintética na transformação de 
CO2 (dióxido de carbono) em biomassa. Além disso, temperaturas 
adequadas e grande quantidade de energia solar e disponibilidade 
hídrica forneceram um ambiente ideal para que gramíneas de origem 
africana se adaptassem no Brasil. No entanto, para que essas plantas 
sejam eficientes, o status nutricional deve estar adequado. 
Em primeiro lugar é importante salientar que para melhoria na eficiência 
da fertilização e diminuição das perdas faz-se necessária a adição 
de calcário (CaO, CaCO3 e Ca(OH)2) no solo (calagem), uma vez que 
muitos elementos formam compostos menos solúveis quando o pH é 
maior que 5,5, aumentando assim, sua disponibilidade às plantas. 
O nitrogênio (N) participa como constituinte de muitos componentes 
da célula vegetal, incluindo aminoácidos, proteínas e ácidos 
nucleicos (TAIZ; ZEIGER, 2009). No solo, esse elemento está ligado 
organicamente ou nas formas de nitrato e amônio, sendo absorvido 
somente nas duas ultimas formas. O nitrogênio faz parte da molécula 
de clorofila e auxilia nas reações de síntese proteica (RAIJ, 1991; 
TISDALE et al., 1993) e quando inibida, por consequência resulta na 
redução do processo de divisão celular (MALAVOLTA et al., 1989). 
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De um modo geral a capacidade fotossintética das plantas depende da 
disponibilidade de nitrogênio. A quantidade de matéria seca produzida 
pela planta por unidade de nitrogênio presente nos tecidos pode ser 
definida como Eficiência de Uso do Nitrogênio (EUN). Plantas C4 
(gramíneas tropicais) e MAC podem utilizar menores quantidades de 
N em suas enzimas de carboxilação, quando comparadas as plantas 
C3. Este fato permite às plantas C4 e MAC uma vantagem competitiva 
sobre as plantas C3 em solos com deficiência de N (KERBAUY, 2004), 
condição encontrada na maioria dos solos brasileiros.
As clorofilas são pigmentos responsáveis pela conversão da radiação 
luminosa em energia, sob a forma de ATP e NADPH, por essa razão, 
são estreitamente relacionadas com a eficiência fotossintética das 
plantas e, consequentemente, ao seu crescimento e adaptabilidade 
a diferentes ambientes. Mais ainda, esse elemento tem grande 
significado, uma vez que está presente em grande quantidade como 
componente da fitomassa. Deficiência de N, Mg e Fe reduz o teor 
de clorofila, o que se manifesta na planta por uma clorose foliar, 
comprometendo o processo fotossintético e reduzindo a eficiência da 
fotossíntese (MARENCO; LOPES, 2005). 
Segundo Larcher (2000), a energia e a estrutura molecular para 
incorporação do nitrogênio são supridas pelo metabolismo dos 
carboidratos, o qual, por sua vez, depende da fotossíntese. O mesmo 
autor cita que fechado um ciclo de interdependência metabólica, a 
fotossíntese depende de compostos contendo nitrogênio – clorofila. 
Sendo assim, a escassez desse elemento limita o crescimento das 
plantas forrageiras, acumulando carboidratos excedentes em amido e 
ácidos graxos ou encaminhados para o metabolismo secundário, como 
síntese de lignina, composto indigestível aos animais. Além disso, a 
taxa fotossintética das plantas pode ser afetada diretamente, por meio 
de efeitos na síntese e atividade da enzima ribulose-1,5-bisfosfato-
carboxilase-oxigenase, RUBISCO (MAKINO et al., 1984), responsável 
pela assimilação do CO2.
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Assim, o nitrogênio proporciona respostas positivas sobre o 
crescimento e desenvolvimento das plantas, sendo o nutriente que mais 
limita o crescimento das forrageiras (CHAPIN et al.,1987), tornando a 
adubação nitrogenada prática de manejo desejável para otimização do 
uso das pastagens (FONSECA et al., 2000). Tal mudança nos padrões 
de crescimento dos pastos reflete o efeito do nitrogênio sobre as 
trocas gasosas (POMPEU et al., 2010; LOPES et al., 2011b), índices 
de crescimento (SANTOS JÚNIOR et al., 2004; LOPES et al., 2011c), 
fluxo de biomassa, componentes da biomassa e estrutura do pasto 
(MAZZANTI et al., 1994; GARCEZ NETO et al., 2002; MARTUSCELLO 
et al., 2006; POMPEU et al., 2010; LOPES et al., 2011a).
A presença do fósforo (P) é necessária para a síntese de compostos 
fosforilados, sendo que a falta deste nutriente causa distúrbios 
imediatos no metabolismo e no desenvolvimento das plantas 
(HOLFORD, 1997). O fósforo está envolvido na transferência de 
energia, uma vez que a ATP (adenosina trifosfato) é necessária para 
a fotossíntese, para a translocação e outros processos metabólicos 
de relevância, esse elemento desempenha importante papel no 
metabolismo das plantas (SHUMAN, 1994). Observa-se também 
uma correlação positiva entre a fotossíntese e o teor de P nas folhas 
(MARENCO; LOPES, 2005). É fundamental para o transporte de trioses 
do cloroplasto para o citosol onde a sacarose, que é transportada 
para o resto da planta, é sintetizada (TAIZ; ZEIGER, 2009). A redução 
do transporte de trioses para o citosol pode levar ao acúmulo de 
carboidratos no cloroplasto, o que provoca retroalimentação negativa 
e reduz a atividade fotossintética (KUWAHARA; SOUZA, 2009). A 
inibição da fotossíntese pelo acúmulo de carboidratos pode ocorrer 
pelo decréscimo da reciclagem de fósforo entre citoplasma e estroma 
(FOYER, 1988), decréscimo no consumo ou produção de ATP e 
NADPH, menor regeneração de ribulose-1,5-bifosfato, substrato da 
fotossíntese (AZCÓN-BIETO, 1983), decréscimo na expressão de 
genes relacionados à fotossíntese (PAUL; PELLNY, 2003), fechamento 
estomático (GOLDSCHMIDT; HUBER, 1992; NAKANO et al., 2000) e 
aumento da resistência à difusão de CO2  nas células do mesofilo foliar 
(NAFZIGER; KOLLER, 1976; NAKANO et al., 2000). 
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Um dos maiores entraves para a produção de forragem é a baixa 
disponibilidade de fósforo inorgânico (Pi) no solo, o qual se encontra 
em concentrações da ordem de 2 μM, enquanto nos tecidos vegetais 
está na faixa de 10 mM (MIMURA, 1999). O fósforo aumenta 
a eficiência do nitrogênio absorvido, o qual se une às cadeias 
carbonadas incrementando, assim, a formação de novos tecidos, 
consequentemente, elevando o índice de área foliar e a longevidade das 
folhas fotossinteticamente ativas, as quais, sob condições ambientais 
favoráveis, elevam a eficiência do uso da radiação solar, aumentando, 
portanto, o acúmulo de matéria seca (TAIZ; ZEIGER, 2004). Além 
disso, vale lembrar que parte do fósforo está imobilizada na biomassa 
microbiana do solo (RHEINHEIMER et al., 2008). É um dos nutrientes 
fundamental na formação e estabelecimento dos pastos, além de 
grande importância na nutrição animal.
Segundo Taiz e Zeiger (2009), dentre as principais funções que o 
potássio (K) desempenha nas plantas, destacam-se a regulação do 
potencial osmótico das células vegetais, ativação enzimática envolvidas 
na respiração e fotossíntese, no transporte de carboidratos, na 
síntese de proteínas, na expansão celular e no movimento estomático 
(MARSCHENER, 1995). No solo, esse elemento encontra-se presente 
em feldspato, mica ou argila mineral, sendo absorvido como íon K+. O 
potássio é o cátion em maior concentração nas plantas e é importante 
na absorção de nitrogênio, tornando-se limitante em sistemas com 
utilização intensiva de solos.
As adubações de manutenção fornecem quantidades suficientes de 
potássio para os sistemas de produção de forragens. Em sistemas 
de produção sob pastejo, as perdas de forragem devido ao processo 
de pastejo (folhas que são desfolhadas, mas não são consumidas, 
caindo no solo) resultam em retorno desse nutriente ao solo por 
meio da reciclagem de nutrientes. No entanto, o potássio é extraído 
em elevadas quantidades quando a forragem produzida é utilizada 
para corte, fenação ou ensilagem (ANDRADE et al, 1996). Nos 
solos brasileiros, em sua maioria, o teor de K presente é pequeno 
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e dificilmente fornece quantidade adequada para reposição desse 
nutriente extraído pelas plantas. Essas elevadas extrações, com 
consequente deficiência de potássio no solo, limitam a produtividade de 
forragem mesmo com fertilização nitrogenada, uma vez esse nutriente 
interfere diretamente na absorção de nitrogênio. 
Outros nutrientes também são importantes na nutrição de plantas 
forrageiras, sendo tão necessários quanto os tratados nesse 
documento. Os nutrientes minerais entram regularmente na estrutura 
funcional “planta-microrganismos-solo” e, ao mesmo tempo, ocorre 
também uma perda contínua de nutrientes minerais por vários 
meios (LARCHER, 2000), como intemperismo e desfolhação e 
corte, respectivamente. Desse modo, faz-se necessário constante 
monitoramento das características de fertilidade do solo das pastagens 
para que os sistemas de produção de forragem empregados sejam 
sustentáveis. 
Considerações Finais
Diante das informações apresentadas, fica claro que a produção de 
forragem é fortemente afetada pelas alterações do ambiente em que 
a mesma está inserida. Alterações na temperatura, disponibilidade 
de nutrientes, quantidade e qualidade de luz, disponibilidade de água 
e concentrações de CO2 refletem respostas diferentes por diversas 
espécies de plantas. 
Plantas em clima tropical são comumente submetidas a estresses 
térmicos por algum tempo, em geral, em temperaturas acima de 40°C, 
como no caso do cerrado, tendo o seu crescimento reduzido. Isto 
porque processos biológicos básicos como a fotossíntese e a respiração 
são, diretamente, afetados pela temperatura, porém de forma distinta 
(PIMENTEL, 1998). 
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Para a fotossíntese, com o aumento a partir de baixas temperaturas, 
há também um aumento da atividade fotossintética até a temperatura 
ótima da cultura (plantas C3, entre 20 e 30°C e plantas C4, de 30 a 
35°C), decrescendo rapidamente após. Já a respiração aumenta com 
a temperatura, até o ponto em que as altas temperaturas causem 
injúrias nas membranas celulares e o aumento da respiração não 
produza mais um aumento no crescimento. As altas temperaturas vão 
causar inativação de enzimas e alteração na composição e fluidez das 
membranas celulares. A interrupção da atividade fotossintética pelas 
altas temperaturas ocorre antes que outros sintomas surjam, levando a 
crer que o efeito seja maior sobre a atividade das enzimas do aparato 
fotossintético, os fotossistemas (PIMENTEL, 1998).
A determinação da espécie ou cultivar de planta adequada para cada 
região se torna objeto essencial no planejamento de implantação 
de sistemas de produção de forragem, pois caso a escolha não seja 
adequada, o rendimento esperado pode não ser atingido. Desse modo, 
estudos da fisiologia da planta em diferentes condições de ambiente 
são essenciais, fornecendo subsídios para o planejamento adequado 
dos sistemas de produção.
Do mesmo modo que se busca otimizar as produções, deve-se refletir 
os aspectos sustentáveis. A busca por sistemas agrosilvipastoris 
vem aumentando e do ponto de vista do ambiente, o efeito da 
sombra muda toda a dinâmica da planta forrageira, proporcionando 
aumentos na área foliar específica, na quantidade de lignina, no 
alongamento de colmos e na diminuição das reservas. Novamente, 
ao implantar um sistema conjugado, deve-se conhecer a fisiologia 
de cada planta no sistema, considerando manejos adequados e 
respeitando os limites de rebrotação da população de plantas. Sistemas 
conjugados, normalmente em menor escala, garantem a diversificação 
das atividades, o que pode ser interessante do ponto de vista da 
sustentabilidade, porém não permitem a maximização produtiva, e 
consequentemente a maximização econômica de cada cultura. Nesse 
caso, o trabalho fica voltado ao manejo de ineficiências.
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 A busca atual pela elevação na eficiência no uso da água 
pode ser aplicada na produção agrícola e de forragem. Existe uma 
variedade de respostas de diferentes espécies em relação à irrigação 
e aos métodos e manejo da irrigação. Este fato indica que o sistema 
de irrigação implantado deve ser planejado com atenção, para que o 
dinheiro investido possa ser transformado em aumento de produção. 
O uso da irrigação em locais em que o fator limitante de produção é a 
água pode ser interessante, visto que reduções na estacionalidade da 
produção podem ser atingidas. Porém, o conhecimento das respostas 
fisiológicas das plantas como um todo deve ser bem conhecido, pois os 
fatores ambientais não atuam de maneira isolada, e sim num sistema 
dinâmico, interagindo entre si. 
 Atualmente, a agricultura de baixo carbono e também o 
comércio de créditos de carbono são interessantes aos agricultores 
e pecuaristas. Toda atividade que seja ambientalmente correta e 
rentável, é algo a se considerar no processo de produção. Sendo assim, 
o planejamento correto da atividade agropecuária vem se tornando 
ainda mais complexo, com diferentes estratégias e interações para 
que o produtor aumente sua lucratividade, exercendo uma atividade 
sustentável.
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